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ABSTRACT 
The  ultrastructural  study of the  Eoacanthocephala  sperm  cell  shows a  variation 
from 0 to 5 in the number of the axial fibers in the axoneme. All the species of the 
order  Eoacanthocephala  available  to  us  show  this  variation;  moreover,  every 
individual  possesses simultaneously several different structural  types.  So, we are 
dealing with a  new flagellar organization:  9+n,  with 0  -< n  -< 5. 
In the Quadrigyridae and the Tenuisentidae families, n  varies from 0 to 4, with 
a  maximum of 2  for most individuals,  exceptionally at  1 for some individuals.  In 
the Neoechinorhynchidae family, n  varies from 0  to 5  with a  conspicuous preva- 
lence of 3  (from 84 to 99%,  according to the individual). 
These  results  prompted  us  to  reexamine  the  two  other  orders  of Acantho- 
cephala in which the structural types 9+2 or 9+0 have been considered as fixed. 
Indeed, we have found a few flagella the structure  of which is different from the 
prevalent  one.  It seems,  therefore,  that  the  number  of the  central  fibers of the 
axoneme in the  Acanthocephala sperm cell is never absolutely fixed. 
Apr~s  Fawcett  et  Porter  (11)  de  nombreux  au- 
teurs  ont  EtudiE l'ultrastructure  des  cils  et  des 
flagelles,  dEmontrant  la  quasi  universalitE  du 
module dit 9+2.  Cependant quelques exceptions 
portant sur le nombre des fibres centrales ont EtE 
constat6es.  Ainsi, un flagelle de type 9+0 existe 
chez une eugrEgarine (9), un acanthocEphale (16), 
une  ann61ide  (2),  divers  insectes  (4,  23)  et  des 
poissons (7,  19).  Le type 9+1  a EtE trouvE chez 
des insectes (8, 21), une algue (20) et des plathel- 
minthes (27, 28). Ce dernier cas, toutefois, diff~re 
des  prEcEdents,  i'61Ement  axial  ~tant  nettement 
plus complexe que les microtubules habituels.  Le 
type 9+3  existe  chez des insectes  (5,  22) et des 
arachnides (6, 22, 25), le type 9+7, encore chez 
un  insecte  (22).  Dans  tous  ces  cas,  le  type  de 
structure  est  unique  pour  une  esp~ce  ceUulaire 
donnEe. 
Nous avons d6ja  d6crit  une  exception  ~ cette 
r~gle  chez un EocanthocEphale: Acanthosentis ti- 
lapiae  (17). Dans les spermatozoides de cette es- 
p~ce  EtudiEs  en  coupe  ultrafine,  on  trouve  des 
sections de flagelles pr6sentant zero, une deux, ou 
trois fibres centrales. Cette premiere constatation 
nous avait fait envisager l'existence d'un flagelle 
poss6dant trois fibres centrales  de longueurs tr~s 
inEgales.  Mais l'Etude de spermatozoides in  toto 
en coloration n6gative a rEv616 chez le m~me ani- 
mal, l'existence de quatre types de flagelles. La ou 
les  fibres  centrales,  lorsqu'elles  existent, 
s'Etendent sur route la longueur du flagelle. 
Chez Acanthosentis ies pourcentages des quatre 
types  varient  largement  selon  les  individus.  Ce 
manque  de  fixitE nous  a  pouss6s  h  explorer 
d'autres esp~ces choisies parmi les diffErentes fa- 
milies  d'EoacanthocEpales afin de reconnaltre s'il 
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ou s'il est restreint h une seule esp~ce. 
Chez les Eoacanthoc6phales (17) comme chez 
les Pai6acanthoc6phales (16, 18) et les Archiacan- 
thoc6phales, 1  une  migration  inaccoutum6e  de 
l'appareil centriolaire et flagellaire au cours de la 
spermiogen~se, place la partie libre du flagelle 
I'avant du spermatozo'ide. La section transversale 
de cette pattie libre est circulaire, de m6me que, 
sur une longueur plus ou moins importante, celle 
de  l'axon~me parall~le  au  "d6riv6"  nucl6ocyto- 
plasmique. A l'arri~re de cette r6gion, les doublets 
deviennent des singulets, puis s'interrompent ies 
uns apr~s les autres avant l'extr6mit6 distale du 
d6riv6  nucl6ocytoplasmique. Les fibres centrales 
s'interrompent, elles aussi, ~t ce niveau. Les obser- 
vations rapport6es ci-dessous ont 6t6 faites sur des 
coupes transversales de la partie libre du flagelle, 
c'est-A-dire  la portion situ6e entre le d6riv6 cen- 
triolaire et  le  d6riv6 nucl6ocytoplasmique. Dans 
cette  portion, comme nous l'avons montr6 chez 
Acanthosentis  (17),  la  structure  du  flageUe  est 
uniforme  pour  un  spermatozoide  donnE,  au 
moins en ce  qui concerne le  nombre des  fibres 
centrales. 
MATI~RIEL ET  MI~THODES 
Les Eoacanthoe6phales ont 6t6 pr61ev6s dans le tube 
digestif de divers poissons fraichement p6ch6s. Dans la 
famille des Quadrigyridae deux esp~ces ont 6t6 6tudi6es: 
Acanthosentis tilapiae Baylis 1947, parasite de Tilapia 
heudelotii et Pallisentis  golvani Troncy-Vassiliades  1973, 
parasite de Synodontis membranaceus; pour les Tenu- 
isentidae une seule esp~ce: Tenuisentis niloticus Meyer 
1932, parasite d'Heterotis niloticus; et pour la famille des 
Neoechinorhynchidae:  Neoechinorhynchus agilis Rudol- 
phi 1819, parasite de Mugil cephalus. 
Le mat6riel a ~t~ pr~par~ pour la microscopie 61ectro- 
nique suivant les m6thodes de  routine pr6c6demment 
d6crites (16). Les observations ont 6t6 faites aux micro- 
scopes 61ectroniques O.P.L.  MEU  100 kV et Siemens 
Elmiskop 101. 
Comme pr6c6demment pour Acanthosentis  (17)  le 
d6nombrement des diff~rents  types flagellaires  a 6t6 fait, 
pour chaque individu, h partir d'une seule coupe passant 
au niveau de la v6sicule  s6minale, et choisie en raison de 
sa forte concentration en coupes transversales de fla- 
gelles. 
OBSERVATIONS 
Chez tousles Eoacanthoc6phales que nous avons 
6tudi6s, les coupes transversales de la partie bien 
organis6e du flageUe spermatique r6v61ent la pr6- 
Observation personnelle non publi6e. 
sence des neuf doublets p6riph6riques habituels et 
de neuf fibres secondaires bien caract6ris6es. Les 
rayons  d'Afzelius (1)  et  al  gaine  centrale  sont 
absents. Un halo clair entoure les fibres centrales 
qui sont opaques aux 61ectrons;  cette disposition 
rend leur d6nombrement tr~s ais6  sur les coupes 
transversales.  Dans  les  trois  families que  com- 
prend  l'ordre  des  Eoacanthoc6phales,  ies 
spermatozoides n'ont pas tousle m6me nombre de 
fibres centrales. 
Quadrigyridae 
Dans  la  famille  des  Quadrigyridae,  les  deux 
esp~ces  6tudi6es, Acanthosentis  tilapiae  (Table I) 
et  Pallisentis  golvani  (Table  II),  montrent une 
variation de z6ro h quatre du nombre des fibres 
centrales. Le type dominant est le type classique 
9+2. La pr6sence du type 9+4 est exceptionnelle 
(3 spermatozoides sur 9886 pour la premiere es- 
p6ce,  1 seul sur 840 pour la seconde). 
Tenuisentidae 
Un seul individu, de l'esp~ce Tenuisentis niloti- 
cus, a pu 6tre 6tudi6 (Table III). Les observations 
qu'il nous a permis de faire rappeUent 6troitement 
celles faites sur la famille pr6c6dente: variation de 
z6ro  h  quatre  du  nombre  des  fibres  centrales, 
dominance du type 9+2 et raret6 du type 9+4. 
Neoechinorhynchidae 
Pour cette famille l'6tude a 6t6 faite chez Neoe- 
chinorhynchus agilis.  Chez les 19 individus  6tudi6s 
(Table IV), le type 9+3 est dominant: il constitue 
de  84 ~ 99%  de la population (Fig.  1). Les fla- 
gelles 9+2 et 9+4, bien qu'en nombre faible, sont 
pr6sents chez presque tousles individus. Les fla- 
gelles de  type  9+0  et  9+1  sont exceptionnels: 
nous n'avons trouv6  qtre  cinq flagelles 9+0  sur 
9377  spermatozoides observ6s.  Encore plus ex- 
ceptionnel est le type 9+5: un seul exemplaire en 
a ~t6 trouv~ (individu N4) (Fig. 2). 
Lorsque  le  flagelle  est  de  type  9+1,  l'unique 
fibre centrale est en position axiale. Lorsqu'il y a 
deux fibres centrales, bien que ieur disposition ne 
soit pas tr~s stricte, elle rappelle le type classique 
9+2.  Dans les  flagelles de  type  9+3  les  fibres 
centrales occupent les sommets d'un triangle. Lor- 
sque quatre fibres sont pr6sentes elles d61imitent 
g6n6ralement un quadrilat~re irr6gulier (Fig. 3). 
DISCUSSION 
Des populations de flagelles ou de cils partielle- 
ment h~t~rog6nes ont d6j~ 6t~ mentionn6es, mais 
708  THE  JOURNAL OF  CELL  BmLOOV  ￿9 VOLUME  72,  1977 TABLE I 
R~partition des diff&ents types de flagelles spermatiques chez Acanthosentis tilapiae 
Total  9+0  9+ 1  9+2  9+3 
%  %  %  % 
-- SEM*  9,886  7.31  -  9.54  18.47 -+ 46.23  73.23  --+ 23.80  0.97  --+ 0.89 
* Rappel des pourcentages moyens --- erreur standard des diff6rents  types de flagelles spermatiques obtenus chez 12 
Acanthosentis (17). 
TABLE  II 
R~partition des diff~rents types de flagelles spermatiques chez Pallisentis golvani 
Total*  9+0  9+ 1  9+2  9+3  9+4 
%  %  %  %  % 
P~  286  8.04  1.39  87.76  2.44  0.34 
Pz  554  6.49  3.97  89.16  0.36  0 
--- SEM:[:  840  7.26  --- 1.16  2.68  -  1.82  88.46  --+ 0.98  1.40 --+ 1.46  0.17  -+ 0.24 
* Nombres de coupes transversales  de flagelles spermatiques obtenus/l partir d'une seule coupe par individu passant 
au niveau de la v6sicule s([minale des individus  PI et P~. 
Pourcentages moyens -  erreur standard des diff6rents  types de flagelles spermatiques. 
TABLE III 
Rdpartition des diff&ents types de flagelles 
spermatiques chez Tenuisentis nilou'cus* 
Total  9+0  9+1  9+2  9+3  9+4 
%  %  %  %  % 
93  1.07  1.07  91.39  5.37  1.07 
* R,~sultats brats obtenus chez un seul individu. 
sont  consid6rEes,  pour  les premieres  (3,  24,  26) 
comme  des  accidents,  et  pour  les  secondes  (10, 
13)  comme  des  formations  ciliaires  fortement 
modifiEes. 
La densit6 inhabituelle des fibres centrales dans 
le flagelle spermatique  de  tousles  EoacanthocE- 
phales 6tudiEs est remarquable et rappelle ~troite- 
ment  l'opacit6  de  celles  dEcrites  chez  quelques 
insectes (14,  15,  21, 22, 23). 
Tousles  repr6sentants  des  Eoacanthoc6phales 
que nous avons 6tudi6s jusqu'h ce jour montrent 
une  variation  du  nombre  des  fibres centrales du 
flagelle de  leurs  spermatozoides.  Cette  variation 
se  fait  autour  d'un  type  flagellaire dominant  qui 
diff~re  selon  la  famille,  l'esp~ce,  voire  m6me 
l'individu. Cette pr6sence simultan6e de plusieurs 
types  de  flagelles  spermatiques  chez  un  m~me 
animal nous amine ~ dEfinir, pour les Eoacantho- 
cEphales, un nouveau type structural de flagelle, le 
type9+navec0-<n-<  5. 
Dans la famille des Quadrigyridae le type flagel- 
laire dominant est g6n6ralement le type 9+2,  ex- 
ceptionnellement le type 9+ 1  (individus D  11  et 
D  12 chezAcanthosentis  [17]).  Le type 9+0 peut 
representer jusqu'h 25% de la population (indivi- 
dus  D  11  et  E  8  [17]),  tandis  que  le  type  9+3 
n'exc~de  jamais  3%.  Bien  que  la  frEquence  du 
type  9+4  soit  extr~mement  rEduite  dans  cette 
famille  (de  l'ordre  de  1%,  ou  moins),  leur  prE- 
sence  beaucoup  plus  frEquente  dans  une  famille 
voisine ne permet pas de les considErer comme de 
simples accidents. Dans l'6tat actuel de nos obser- 
vations  nous  donnons  donc  pour  les  Quadrigyri- 
dae une valeur n  comprise entre 0  et 4. L'unique 
reprEsentant  des  Tenuisentidae  montre,  comme 
pour  les  Quadrigyridae,  une  variation  de  zero 
quatre du nombre des fibres centrales autour d'un 
type  tr~s  nettement  dominant,  9+2.  Dans  la fa- 
mille des Neoechinorhynchidae,  le type dominant 
est  9+3.  Bien que n'ayant  trouv6 qu'un seul fla- 
gelle 9+5 sur environ 10,000, nous pensons que la 
valeur de n  varie de 0/t 5  sans qu'il soit possible 
actuellement  d'affirmer que  5  soit bien  la limite 
supErieure.  La variabilit6 observEe chez les diffE- 
rents individus autour des types flagellaires domi- 
nants 9+ 1, 9+2, et 9+3  ne permet pas d'exclure 
la possibilitE de variations autour de types flagel- 
laires diff6rents, et par suite des valeurs de n  plus 
ElevEes. 
Ces observations, faites chez des EoacantbocE- 
phales,  nous  ont  poussEs  h  compl6ter  ceUes  qui 
concernent les Archiacanthoc6phales et les Pal6a- 
canthoc6phales.  Les  repr6sentants  de  ces  deux 
ordres  pr6sentent  apparemment  un  seul  type  de 
flagelle spermatique: 9 + 2 chez Moniliformis (17), 
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Rdpaniaon des diffdren~ ~pesdeflagellessperma~ques chezNeoechmorhynchusagd~ 
Total*  9+0  9+1  9+2  9+3  9+4  9+5 
%  %  %  %  %  % 
N l  722  0.55  0.96  0.96  96.95  0.55  0 
N2  1,670  0  0.06  0.23  98.92  0.77  0 
Na  670  0.29  0  0.74  98.35  0.59  0 
N4  1,059  0  0.28  1.60  97.54  0.47  0.09 
N~  1,690  0  0  0.41  98.63  0.94  0 
N  o  288  0  0  1.04  98.26  0.69  0 
N 7  346  0  0  0.57  97.39  2.02  0 
N s  162  0  0  0.61  99.38  0  0 
N 9  184  0  0  1.08  97.82  1.08  0 
Nl0  446  0  0  2.24  85.20  12.55  0 
N11  208  0  0.96  6.25  91.82  0.96  0 
NI~  111  0  0  0.90  98.19  0.90  0 
N13  162  0  0.61  6.79  92.59  0  0 
N14  228  0  0  5.26  94.73  0  0 
N15  215  0  0  1.86  96.74  1.39  0 
N16  263  0  0  4.18  84.79  11.02  0 
N17  428  0  0  0.23  99.29  0.46  0 
N1s  164  0  0  0  98.17  1.82  0 
Nl0  361  0  0  7.20  92.79  0  0 
+- SEM~  9,377  0.04  --- 0.03  0.15  +  0.07  2.22  •  0.57  95.66  +- 1.04  1.90  •  0.83 
* Nombres de coupes transversales de flagelles spermatiques obtenus h partir d'une seule coupe par individu passant 
au niveau de la v6sicule s6minale  des individus  N 1 h N19. 
;t Pourcentages moyens •  erreur standard des diff6rents  types de flagelles spermatiques. 
Polymorphus  (31),  Centrorhynchus  (18),  Rhadi- 
norhynchus  (17), et Serrasentis Iet 9+0 chez lllio- 
sentis  (16).  Cependant,  apr6s  avoir  observ6  un 
tres grand nombre de ces flagelles, nous avons pu 
voir, h titre d'exception, un flagelle 9+3 tant chez 
l'Archiacanthoc6phale Monili  formis cestodi  formis 
que  chez  les  Pal6acanthoc6phales  Rhadinorhyn- 
chus pristis, Centrorhynchus rnilvus, et Serrasentis 
socialis.  De m~me, chez llliosentis furcatus,  nous 
avons trouv6 un flagelle 9+ 1. 
I1  semble  donc  que,  d'une  fa~on  g6n6rale,  le 
nombre  des  fibres  centrales  du  flagelle sperma- 
tique ne soit absolument fixe dans aucun des trois 
ordres de l'Embranchement des Acanthoc6phales. 
Toutefois, chez les Pal6acanthoc6phales  et les Ar- 
chiacanthoc6phales,  les variations par rapport  au 
type dominant (le plus souvent 9+2, mais parfois 
9+0) ne se pr6sentent que comme des exceptions. 
En revanche, chez les Eoacanthoc6phales,  le type 
dominant  est  beaucoup  moins  pr6pond6rant;  la 
fr6quence des diverses variations pouvant 6galer, 
chez  certains  individus,  celle  du  type  dominant 
(individus D  11  et D  12  [17]). 
Comment  ces  divers  types  flagellaires  sont-ils 
apparus  au  cours  de  l'6volution  dans  cet  em- 
branchement aux affinit6s incertaines et h la syst6- 
matique tr~s discut6e? 
On pourrait  consid6rer  le type flagellaire 9+n 
comme  une  forme  de  d6g6n6rescence  du  type 
9+2, ou comme une 6tape ant6rieure i~ la fixation 
du  nombre  des  fibres  flagellaires  centrales  dans 
i'Embranchement des Acanthoc6phales;  mais ces 
deux  6ventualit6s  sont  difficilement  acceptables 
lorsqu'on tient compte de la quasi universalit6 du 
type flagellaire 9+2. 
Deux auteurs,  Golvan (12) et Van Cleave (29) 
envisagent dans ce groupe l'existence de deux li- 
gn6es 6volutives distinctes: d'une part les Eoacan- 
thoc~phales  et  d'autre  part  les  Pal6acanthoc6- 
phales  et  les  Archiacanthoc6phales.  Une  hy- 
poth6se  consisterait  aiors  h  envisager une  6volu- 
tion ind6pendante  de la structure  flagellaire dans 
ces deux lign6es phyl6tiques distinctes. 
Examin6s h l'6tat vivant, les spermatozoides des 
Acanthoc6phales  se  montrent  anim6s  d'ondula- 
tions d'amplitude et de fr6quence tr6s faibles, irr6- 
guli~res dans le temps, qui ne semblent pas entrai- 
ner de d6placement orient6 (16).  La non fixit6 du 
nombre des fibres flagellaires centrales ne peut pas 
~tre mise en parall61e avec l'inefficacit6 du mouve- 
710  THE  JOURNAL  OF  CELL  BIOLOGY" VOLUME  72,  1977 FIGu~  1  Sections de spermatozo'ides de Neoechinorhynchus agilia au niveau de la vEsicule s6minale de 
l'individu N~. Le type flagellaire dominant est 9+3 mais d'autres types flagellaires 9+ 1, 9+2 et 9+4 sont 
Egalement presents (flEches). La  section entourEe  d'un cercle correspond au  "dErivE" centriollaire.  ￿ 
35,000.  Barre,  1 /~m. 
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agilis au niveau de la v6sicule s~minale de l'individu N4.3 
flagelles de type 9+3  sont repr6sent6s, ainsi qu'un fla- 
gelle  de  type  9+5  chez  iequel  quatre  fibres sont  en 
position  centrale  et  une  en  position  p6riph6rique 
(fl6che). x  95,000. Barre, 0.2/zm. 
ment car les spermatozoides pourvus de flagelle de 
type 9+2,  qui paraissent conformes au type clas- 
sique, ne sont pas plus dou6s pour le mouvement 
que ceux dont le flagelle est de type 9+n. Pour les 
spermatozoides  de  l'ensemble  des  Acanthoc6- 
phales,  le  manque  de coordination et d'efficacit6 
des  mouvements  serait  dft,  soit  comme  l'ont 
montr6 Warner et Satir (30) ~ rabsence de rayons 
reliant  les  fibres  flagellaires  centrales  aux  fibres 
p6riph6riques,  soit ~  la  disposition ant6rieure  de 
leur flagelle. 
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FIGURE  3  Sections de flagelle de spermatozoides de N. 
agilis au niveau de la v6sicule s6minale de l'individu N10. 
Le type flagellaire dominant est 9+3 mais chez cet indi- 
vidu les flagelles 9+4 (fi6ches) repr6sentent plus de 12% 
de la population. I1 est ~ remarquer que chez cet individu 
le  cercle  des  doublets  p~riph6riques pr6sente  souvent 
une discontinuit6 au niveau de laquelle peut s'insinuer 
une des fibres centrales,  x  60,000. Barre, 0.25  /zm. 
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